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大 双 角 蝎 蛤 幼虫 复眼 超 敏 结 构 及 其 在 全 变态 类 
幼虫 侧 单 眼 演 化 中 的 意 》 
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摘要 :【 目 的】 长 翅 目 (Mecoptera) 是 全 变态 类 昆虫 中 唯一 在 幼虫 期 具有 复眼 而 无 侧 单眼 的 类 群 , 是 
研究 昆虫 复眼 与 侧 单 眼 之 间 演 化 关系 的 理想 材料 。 本 研究 旨 在 阐明 长 起 目 幼虫 复眼 的 结构 特征 ， 
为 探讨 长 翅 目 幼虫 复眼 与 其 他 全 变态 类 幼 束 侧 单眼 之 间 的 进化 关系 提供 依据 。 【人 方法】 本 研究 运 
用 光学 显微镜 、 扫 描 和 透射 电子 显微镜 技术 观 仁 了 蝎 蛤 科 (Panorpidae ) KA A 834 Dicerapanorpa 
magna (Chou) 幼 中 复眼 的 超 微 结构 ,并 依据 其 结构 特征 对 长 翅 目 幼虫 复眼 在 全 交 态 类 幼虫 侧 单 眼 
演化 中 的 意义 进行 了 探讨 。【 结果】 结果 表明 AR AMHARARRT HEM, 50 多 个 小 眼 
组 成 。 小 眼 由 1 个 角膜 、1 个 晶体 8 个 视网膜 细胞 、2 个 初级 色素 细胞 和 数 个 次 级 色素 细胞 等 组 
成 。 视 网 膜 细 胞 分 为 4 个 远 端 细胞 和 4 个 近 端 细胞 。 远 端 视 网 膜 细胞 的 视 小 杆 向 上 延伸 包裹 着 唱 
体 的 基部 ,使 视 杆 末端 呈 漏 斗 状 。 【结论 】 分 层 的 视网膜 细胞 和 漏斗 状 的 视 杆 很 可 能 是 长 翅 目 幼 来 
复眼 的 共有 祖 征 。 这 两 个 特征 不 存在 于 长 翅 目 成 虫 复眼 中 ,但 存在 于 许多 渐变 态 类 昆 求 中 。 由 此 
推测 ,长 翅 目 幼虫 复眼 可 能 与 渐变 态 类 昆 贝 的 复眼 存在 同 源 关 系 。 我 们 认为 ,长 翅 目 幼虫 独 有 的 复 
眼 很 可 能 是 全 变态 类 昆 束 的 祖 征 ,其 他 全 变态 类 幼 吕 的 侧 单眼 可 能 是 由 复眼 演化 来 的 。 

关键 词 : KM AA; AE, 小 眼 ; 视网膜 细胞 ; 视 杆 ; 超 微 结构 ; 进化 
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Ultrastructure of larval compound eyes of Dicerapanorpa magna 
( Mecoptera: Panorpidae ) and its implications for the evolution of 


stemmata of holometabolous larvae 
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Management of the Education Ministry, College of Plant Protection, Northwest A&F University, 
Yangling, Shaanxi 712100, China; 2. Forestry College, Henan University of Science and Technology , 
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Abstract: [Aim] Mecoptera are unique in Holometabola in that their larvae possess a pair of compound 
eyes instead of stemmata, thus becoming ideal materials for uncovering the evolutionary relationship 
between compound eyes and stemmata in insects. This study aims to elucidate the structural features of 
the compound eyes of larval Mecoptera and to provide evidence for exploring the evolutionary relationship 
between the compound eyes of larval Mecoptera and the stemmata of other holometabolous larvae. 
[ Methods] In this study, we observed the ultrastructure of the larval compound eyes of the scorpionfly 
Dicerapanorpa magna (Chou) using light, scanning and transmission electron microscopy and explored 


implications of the compound eyes of larval Mecoptera in the evolution of the stemmata of holometabolous 
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larvae based on these structural features. [ Results] The results showed that the compound eyes of larval 
D. magna are of the apposition type, each eye comprising more than 50 ommatidia. The ommatidium 
consists of a cornea, a crystalline cone, eight retinula cells, two primary pigment cells, and several 
secondary pigment cells. In the larval ommatidia, these retinula cells are arranged into four distal and 
four proximal cells. The rhabdomeres of the distal retinula cells extend up to surround the basal surface of 
the crystalline cone, so that the rhabdom assumes distally a funnel shape. { Conclusion] Layered retinula 
cells and the funnel-shaped rhabdoms are very likely the ground plan of the compound eyes in larval 
Mecoptera. These two characters are absent in imaginal Mecoptera, but present in many hemimetabolous 


insects, implying that the compound eyes of larval Mecoptera are likely homologous with those of 


59 卷 


hemimetabolous insects. 


We assume that the peculiar compound eyes of larval Mecoptera are the 


plesiomorphy of Holometabola, and the stemmata of other holometabolous larvae might be derived from 


compound eyes. 


Key words: Dicerapanorpa magna; larva; ommatidium; retinula cell; rhabdom; ultrastructure; evolution 





复眼 (compound eyes ) 是 昆虫 最 重要 的 视 党 天 
官 ,对 感知 光线 . 砚 食 .求偶 、 避 敌 、 导 航 等 行为 均 具 
有 重要 作用 (Chapman，2013 ) 。 昆 虫 的 复眼 由 一 定 
数目 旦 结构 相似 的 小 眼 组 成 ,其 发 育 均 受 Pax6 基因 
调控 ,具有 高 度 的 结构 复杂 性 与 遗传 保守 性 ,党 作为 
形态 学 .分 子 遗 传 学 ` 系统 发 育 学 以 及 特征 进化 研究 
的 重要 依据 (Oakley, 2003; Kozmik, 2005; Friedrich 
et al., 2006; Nation, 2008 ) 。 

TE EE HA 2h) (Insecta ) 中 , 绝 大 多 数 成 虫 和 渐变 态 
类 右 虫 具有 1 对 复眼 (Chapman，2013 ) 。 然 而 , BR 
长 示 目 (Mecoptera) 外 ,其 他 全 变态 类 昆虫 的 幼虫 不 
具有 复眼 ,取而代之 的 是 1 ~7 个 侧 单眼 (stemmata ) 
(Paulus, 1979; Gilbert, 1994) 。 这些 侧 单 眼 与 复眼 
在 结构 和 发 育 等 方面 既 有 相似 性 ,也 存在 有 一 定 的 差 
异 (Paulus, 1979)。 两 者 之 间 的 进化 关系 一 下 存在 争 
议 ,Paulus(1979,2000) 认 为 全 变态 类 幼虫 的 侧 单 眼 
与 复眼 之 间 存 在 同 源 关 系 ;而 Nilsson (1989 ) 认为 侧 
单眼 与 复眼 是 独立 进化 的 结果 ,不 存在 同 源 关 系 。 

长 这 上 日 是 全 变态 类 昆虫 中 唯一 在 幼虫 期 具有 复 
眼 而 不 具 侧 单眼 的 类 群 (Paulus, 1979; Chen et al., 
2012a) 。 基 于 化 石 记 录 , 长 翅 目 可 追溯 到 早 二 县 
纪 , 因 此 被 认为 是 全 变态 类 昆虫 最 基部 的 分 文 之 一 
(Byers and Thornhill, 1983; Grimaldi and Engel, 
2005) ,在 昆虫 纲 系 统 发 育 中 占据 看 独特 地 位 
(Kristensen, 1999; Beutel and Pohl, 2006 ) 。 与 其 他 
具 侧 单眼 的 全 变态 类 幼虫 相 比 ,具有 复眼 的 长 翅 目 
幼虫 可 为 探讨 昆虫 侧 单 眼 与 复眼 之 间 的 进化 关系 提 
供 理想 的 研究 材料 。 

hes IB} ( Panorpidae ) 是 长 这 日 第 一 大 科 , 因 其 
Tf Hb AE el at MB K E S JE AD thes Fe m A (Byers, 






























































2009), Bierbrodt (1942 ) ipe FIE 8 ta HS PZI E SK Ta 
具有 1 对 复眼 。Ando 和 Suzuki ( 1977 ) SEF RAR A 
AWR , WA Hee BY oy E 3S AR ST SE AS ZK BE E HR 
之 间 具 有 同 源 关系 。Paulus(1979,， 2000 ) 通过 组 织 
学 全 完 发 现 , 蝎 蛤 科 幼虫 具有 复眼 而 不 具 侧 单眼 ,但 
Melzer( 1994 ) 基于 Panorpa vulgaris 幼虫 与 成 虫 复眼 
在 视 叶 组 成 上 的 差异 ,认为 蝎 岭 幼虫 具 侧 单眼 而 非 
复眼 。 近 年 来 ,我 们 采用 电子 显 微 技术 对 长 翅 目 成 
虫 复眼 的 超人 微 结构 进行 了 一 系列 人 研究 (Wei et al., 
2010; Chen et al., 2012b, 2013; Chen and Hua, 
2016 ) ,但 对 幼虫 复眼 超 微 结构 的 研究 较 少 (Suzuki 
and Nagashima, 1989; Melzer et al., 1994), Hep, 
Wy WS PES E S R Tt FE AC BR PU BE Ly FS they e 
Cerapanorpa dubia ( Chou & Wang) (Chen et al., 
2012a; Gao et al., 2016) ,其 他 种 类 幼虫 复眼 的 研究 
仍 相当 匮乏 。 

AA FEI ASG ie A E F NT FE 
T KXN AR Hg IS Dicerapanorpa magna (Chou) ( Ji sé 
“©, 1981; Zhong and Hua, 2013) 幼虫 复眼 的 超 微 结 
Re), ET EF] BY eg By E R BI ZA PARP IE ,为 探讨 长 
翅 目 幼虫 复眼 与 其 他 全 变态 类 幼虫 侧 单眼 之 间 的 进 
化 关系 提供 依据 。 


1 材料 与 万 法 


1.1 MARKS HF 

AL FAS R 2012 年 7 月 采集 于 陕西 秦岭 
A SUSE (33°18'N, 108°21"E) 。 幼 虫 与 成 虫 局 
养 均 在 采集 地 进行 。 将 活体 成 虫 放 入 自制 养 虫 秒 中 
进行 人 工 饲 养 ,获得 卵 和 幼虫 (Ma et al., 2014)。 成 









































10 期 BARR Ss AKAFA Wg WG 2 R a A EE A) BQ SE 2 EAS FST) HEA BPR Ya FG P A) SL 1135 


RFA HE Sy A E BPS (de BE E ST PT 
EARLE EAS) MR ES, Se Yd Ey 18 ~ 25°C ,空气 相对 
湿度 为 70% ~ 80% 。 
1.2 扫描 电子 显 微 技 术 观 察 

大 双 角 蝎 蛤 4 龄 幼虫 用 乙醚 麻醉 后 置信 29% 多 
Be FA PE +2.5% 成 二 醛 溶液 中 ,48 下 避 光 固定 6h 
以 上 上。 固定 后 的 样品 用 克 酸 绥 冲 液 (0. 1 mol/L, pH 
7.2) RWE 6 次, 不同 浓度 樟 度 的 乙醇 洲 液 (10% ， 
30% , 50% , 70% , 80% , 90% , 95% , 100% ) 脱水 
Ja FAA TBE ZR EB EVA ie COUT BE: 无 水 乙 
Me =1:3, 1:1, 3:1, v/v) I 100% ALT EEM, 
样品 冷冻 干燥 3 bh Jey AX I E E IB OG) i 
电镜 样品 台 上 , 放 和 真空 顺 涂 仪 中 喷 金 ,在 Hitachi 
S-3400N 型 扫 朱 电子 显微镜 (加 速 电 压 15 kV) 下 观 
察 并 拍照 。 
1.3 透射 电子 显 微 技 术 观 察 

HRN ffi Hy WS 4 龄 幼虫 用 乙醚 采 酬 后 置 于 
Ringer 氏 生 理 盐 水 中 ,在 Nikon SMZ1500 光学 显 微 
错 下 迅速 将 头 和 折断 并 放下 完整 复眼 。 将 放下 的 复眼 
置 于 2% 2s A RE + 2.5% 戊 二 醇 混 合 洲 液 中 ,4% 
下 避 光 固定 6h UE EEJ KEE m AER R 
Pre © W, HH U A eK (Os0, ) 固定 液 (0.1 mol/L, 
pH7.2) 固 定 2h, 再 用 砍 酸 组 种 液 深 洗 6 次 后 ,经 不 
同 浓度 梯度 的 丙酮 溶液 (10% , 30% , 50% , 70% , 











80% , 90% , 95% , 100% ) 脱 水。 样品 依次 经 过 不 同 
浓度 的 丙酮 -树脂 混合 物 ( 丙酮 : Epon 812 =3:1, 1:1, 
1:3, v/v) 52 Epon 812 渗透 后 包 埋 。 将 包 埋 后 的 样 
品 放 入 烘箱 中 30°C RE 24 h, 0 CRE 48 ho 

聚合 后 的 样品 块 在 Leica EM UC7 切片 机 上 用 
钻石 刀 切 成 厚度 约 70 nm 的 超 薄 切片 ,依次 用 2% 
醋酸 双 氧 铀 染色 8 min Fl 4% 柠檬 酸 铅 染色 10 min, 
最 后 在 JEOL JEM-1230 透射 电子 显微镜 (加 速 电 压 
80 kV ) 下 观察 和 拍照 。 
1.4 光学 显微镜 观察 

将 透射 电镜 制备 的 样品 块 置 于 Leica EM UC7 
切片 机 上 ,用 玻璃 刀 切 成 厚度 约 2 pum 的 半 注 切 卢 ， 
置 于 载 玻 片上 ,并 用 1% 甲 茶 胺 蓝 染 液 染色 ,最 后 在 
连接 CCD 成 像 系统 的 Olympus BX-51 型 光学 显 微 
镜 下 观察 并 拍照 。 





2 结果 


2.1 幼虫 复眼 外 部 形态 

大 双 角 蝎 难 幼 虫 具 有 1 对 复眼 ,分 别 位 于 头 部 
两 侧 、 触 角 基 部 (图 1: A)。 每 个 复眼 由 50 多 个 小 
眼 组 成 (图 1: B)。 小 眼 呈 卵 球 形 ,表面 光滑 、 外 串 ， 
小 眼 间 排 列 跑 松 ,无 感觉 毛 。 复 眼 的 背面 和 腹面 各 
有 1 根 刚 毛 ( 图 1: B), 








图 1 大 双 角 蝎 岭 幼虫 头 部 及 复眼 扫 措 电镜 观察 


Fig. 1 





Head and compound eyes of larval Dicerapanorpa magna under scanning electron microscope 


A: 头 部 背 侧 面 观 Head, dorso-lateral view; B: 复眼 Compound eyes. Ant: 触角 Antenna; CE; 复眼 Compound eye; Cl: 层 基 Clypeus; ES; MARZ 
Ecdysial suture; Fr: 额 区 Frons; O; 小 眼 Ommatidium; O1, 02; IÆ Ocular setae; Oc: 后 头 区 Occiput. 


2.2 复眼 的 组 织 结构 
组 成 幼虫 复眼 的 小 眼 由 角膜 ( cornea)、 唱 体 


(crystalline cone ) 视网膜 细胞 (retinula cells) 和 基 
膜 (basal membrane ) 等 组 成 (图 2. A) 。 
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图 2 RAM FA IRISZ HE ee AR HZR VETE SD he LS 


Fig. 2 Histological observations of compound eyes of larval Dicerapanorpa magna under light microscope 








A; 复眼 纵 切 Longitudinal section of the compound eye; B; 复眼 远 端 横 切 ,可 见 4 个 远 端 视 网 腊 细胞 的 视 小 杆 围绕 晶体 基部 ( 有 尾 箭头 所 示 
Transverse section of the distal part of compound eye, showing that the rhabdomeres (shown with arrows) of four distal retinula cells surround the basal 


surface of crystalline cone. Ax: 轴 突 Axon; BM: 基 膜 Basal membrane; C; 角膜 Cornea; CC: 晶体 Crystalline cone; N; 细胞 核 Nucleus; RC: 视 网 


膜 细胞 Retinula cell; Rh: 视 杆 Rhabdom. 


角膜 位 于 小 眼 的 最 外 层 , 厚 度 约 12 ym。 晶体 
位 于 角膜 下 方 ,高 约 30 um, Hie Hig ZA) 20 um, 回 
近 端 逐渐 变 细 。 在 品 体 下 方 ,视网膜 细胞 聚集 成 束 ， 
并 在 其 中 央 形 成 视 杆 (rhabdom) 。 视 杆 长 约 38 um, 
其 最 远 端 围绕 着 晶体 基部 , 近 端 终止 于 基 腊 上方 
(图 2: A)。 基 膜 位 于 小 眼 最 基部 ,将 小 眼 的 感光 区 
与 神经 区 分 开 。 

从 横 切 面 看 ,4 个 视网膜 细胞 首先 出 现在 品 体 
的 基部 ,其 视 小 杆 (rhabdomeres ) 围绕 在 品 体外 围 
(图 2: B)。 当 品 体 逐 渐变 小 至 消失 后 ,这 4 个 视 网 
膜 细 胞 的 视 小 杆 在 中 央 汇 合 形成 视 杆 ,其 模 切 面 近 
似 正方 形 或 委 形 (图 2: B). 
2.3 复眼 超 微 结 构 

小 眼 的 角膜 与 品 体 之 间 被 1 对 初级 色 系 细胞 
(primary pigment cells ) 的 远 端 部 分 所 阳 开 (图 3: 
A)。 初 级 色素 细胞 的 远 问 部 分 包含 线粒体 和 粗 面 
内 质 网 ,与 角膜 相 接 的 顶端 细胞 膜 形 成 指 状 赛 泡 ,用 
于 分 泌 新 的 角膜 生成 物 。 在 品 体 外 围 ,初级 色素 细 
胞 从 角膜 内 表面 向 下 延伸 与 视网膜 细胞 的 远 闪 部 分 
相 接 , 内 含 电子 透明 宫 泡 (图 3: B) 。 次 级 色素 细胞 
(secondary pigment cells) 位 于 初级 色素 细胞 外 围 , 填 
充 在 相 邻 的 小 眼 之 间 ,内 含 粗 面 内 质 网 (图 3: A) 。 

晶体 为 真品 体型 ,由 4 个 品 锥 细胞 (cone cells) 


组 成 。 每 个 唱 难 细胞 的 细胞 核 均 位 于 晶体 的 最 远 
并 ,无 其 他 细胞 器 (图 3: A)。 在 品 体 的 近 端 外 缘 ， 
每 个 唱 锥 细胞 形成 1 个 细 长 的 品 锥 细胞 突 (cone 
cell root) (图 3; B)。4 个 品 锥 细胞 突 各 下 延伸 并 插 
入 视网膜 细胞 的 间 际 中 。 

在 品 体 下 方 ,8 个 视网膜 细胞 沿 小 眼 的 纵 轴 辐 
射 排列 ,从 晶体 的 基部 一 直 延 伸 至 基 膜 。 这 些 视 网 
膜 细胞 分 为 2 层 , 包 括 4 A in AL PH Ae AH Jf (distal 
retinula cells ) 和 4 个 近 奖 视网膜 细胞 (proximal 
retinula cells)( 图 3: C)。 为 方便 描述 ,我 们 将 4 个 
远 问 视网膜 细胞 标记 为 DRC1 - DRC4 mi 4 AiE vig 
视网膜 细胞 标记 为 PRC5 - PRC8。 所 有 视网膜 细胞 
内 侧 的 细胞 须 特 化 形成 细 丝 状 微 绒毛 ,这 些微 绒毛 
整齐 、 紧 密 地 排 在 一 起 形成 视 小 杆 。 每 个 视网膜 细 
胞 的 视 小 杆 微 绒毛 方 同 一 怪 , 所 有 和 远 端 和 近 闹 视 网 
膜 细胞 的 视 小 杆 分 别 沿 小 眼 纵 轴 聚集 形成 封闭 式 分 
层 钢 杆 ( 图 3: C)。 

4 个 远 端 视网膜 细胞 末端 问 上 延伸 ,所 形成 的 
视 小 杆 末 端 呈 漏斗 状 , 包 囊 着 品 体 的 基部 (图 3: C, 
4: A)。 在 品 体 下 方 , 远 闪 视网膜 细胞 的 视 小 杆 形 
成 一 个 封闭 的 视 杆 (图 4: A)。 在 视网膜 细胞 束 的 
中 部 ,可 见 远 病 视网膜 细胞 与 近 闪 视网膜 细胞 之 间 的 
边界 。 相 邻 视 网 膜 细胞 之 间 通 过 桥 粒 联系 (图 4: B)。 
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图 3 OAM FA IRZ HE Z| UR ATE TH, re LS 
Fig. 3 Longitudinal sections of the ommatidia of larval Dicerapanorpa magna under transmission electron microscope 

A: 小 眼 远 端 , 可 见 初级 色素 细胞 与 次 级 色素 细胞 分 界 ( 有 尾 箭 头 所 示 ) Distal part of an ommatidium, noting the boundary ( shown with arrow ) 
between primary and secondary pigment cells; B; 初级 色素 细胞 与 远 端 视网膜 细胞 交界 处 (箭头 所 示 )Junction (shown with arrowhead ) between 
primary pigment cells and distal retinula cells; C; 视网膜 细胞 提供 视 小 杆 形 成 视 杆 ,有 尾 第 头 示 远 端 与 近 端 视网膜 细胞 分 界 Retinula cells 
contribute their rhabdomeres to form a rhabdom. Arrows indicate the boundaries between distal and proximal retinula cells. C; 角膜 Cornea; CC: 品 体 
Crystalline cone; CCR; 晶体 细胞 突 Cone cell root; DRC: 远 端 视网膜 细胞 Distal retinula cell; Mt; 线粒体 Mitochondrion; N: 细胞 核 Nucleus; 
PPC; 初级 色素 细胞 Primary pigment cell; PRC; 近 端 视网膜 细胞 Proximal retinula cell; RER: 粗 面 内 质 网 Rough endoplasmic reticulum; Rh; 视 
杆 Rhabdom; SPC: 次 级 色素 细胞 Secondary pigment cell; V; 吉 泡 Vesicle. 





视 杆 的 基 半 部 由 近 闪 视网膜 细胞 所 提供 的 视 小 杆 形 
成 (图 4: C)。 从 纵 切 面 看 , 视 网 脆 细胞 特 化 形成 的 
微 绒毛 排列 紧密 、 整 齐 , 均 与 小 眼 的 纵 轴 垂下 ,每 个 
微 绒毛 的 基部 均 与 视网膜 细胞 的 细胞 质 部 分 相通 
(图 4: D)。 在 视 网 脆 细胞 的 视 小 杆 附近 , RRA 
多 电子 透明 的 卵 圆 形 吐 泡 线粒体 和 多 泡 体 。 





在 晶体 基部 , 模 切 面 上 可 见 4 个 唱 锥 细胞 的 分 
界 。4 个 远 疾 视网膜 细胞 (DRC1 - DRC4 ) 的 视 小 杆 
包 囊 着 晶体 的 基部 (图 5$: A) 。 当 唱 体 完全 消失 时 ， 
远 病 贫 网 膜 细胞 的 视 小 杆 在 中 央 汇 合 形成 一 个 近似 
方形 的 视 杆 ;位 置 相对 的 视网膜 细胞 ,其 视 小 杆 微 绒 
毛 的 方向 一 致 ,而 相 邻 视网膜 细胞 的 视 小 杆 微 绒毛 
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图 4 KIF KRA HLA A) a E ANES 
Fig. 4 Longitudinal sections of the rhabdoms of larval Dicerapnorpa magna under transmission electron microscope 
A: 视 杆 远 端 Distal part of rhabdom; B: FF EP ÈR, FY WL ize Yri 4 P HR EH HE FN vir 400 PA R A E A A E BT k PE AN) Middle part of a rhabdom, 
showing the boundaries (shown with arrows) between distal and proximal retinula cells; C; 30473184 Proximal part of a thabdom; DS ZAWA A 
=; Linear rhabdomeric microvilli. CC; 44{ Crystalline cone; Des: 桥 粒 Desmosome; DRC: 远 端 视网膜 细胞 Distal retinula cell; MB: 多 泡 体 
Multivesicular body; Mt; 线粒体 Mitochondrion; N; 细胞 核 Nucleus; PRC; 近 端 视网膜 细胞 Proximal retinula cell; Rh; 视 杆 Rhabdom; SER; 光 面 








内 质 网 Smooth endoplasmic reticulum; V; 2% Vesicle. 


FIA CALS: B)。 在 视网膜 细胞 束 的 中 部 ,1 个 
近 闹 视网膜 细胞 (PRC5 ) 痛 先 出 现在 还 端 视 网 膜 细 
胞 之 间 ,并 回 中 央视 杆 提供 微 绒毛 (图 5: C)。 在 视 
网 膜 细胞 束 近 端 ,4 个 远 妆 视网膜 细胞 (DRC1L - 
DRC4) 逐 渐 移 加 视网膜 细胞 束 的 外 缘 , 不 再 回 近 端 
部 分 的 视 杆 提 供 视 小 杆 , 取 而 代 之 的 是 4 a ia 
网 膜 细胞 (PRC5 - PRC8 ) 提供 各 目的 视 小 杆 ,形成 
一 个 近似 三 角形 的 视 杆 (图 5: D)。 





视网膜 细胞 包含 有 大 小 不 一 的 电子 透明 宫 泡 ， 
聚集 在 视 杆 周围 。 视 网 膜 细胞 质 中 还 包含 有 许多 线 
粒 体 内 质 网 和 多 泡 体 等 (图 5)。4 个 唱 锥 细胞 突 位 
于 桥 粒 附近 ,插入 相 邻 视网膜 细胞 之 间 ( 图 5: C) 。 

基 膜 位 于 幼虫 复眼 的 最 基部 ,将 复眼 的 感光 区 
与 视神经 区 隅 开 。 视 网 膜 细胞 形成 的 视 杆 终止 于 基 
膜 的 上 方 ( 图 6: A) 。 在 基 腊 处 ,所 有 视网膜 细胞 均 
转化 成 神经 轴 突 (axons) ,后 者 通过 基 膜 上 的 小 孔 进 
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图 5 HORA IKRE h RATES D EA E NES 
Fig. 3 Transverse sections through the rhabdoms of larval Dicerapanorpa magna under transmission electron microscope 

A: 晶体 基部 ,可 见 4 个 晶 锥 细胞 (1 -4) Basal part of a crystalline cone, showing four cone cells (1 -4); B: 视 杆 端 半 部 由 4 个 远 端 视网膜 细胞 
(DRC1 - DRC4 ) 的 视 小 杆 形成 Distal part of rhabdom formed by the rhabdomeres of four distal retinula cells (DRC1 - DRC4) ; C: 视 杆 中 部 ,可 见 1 
个 近 端 视网膜 细胞 (PRC5 ) 位 于 远 端 视网膜 细胞 之 间 。 有 尾 箭头 示 4 个 晶 锥 细胞 突 Middle part of a rhabdom, showing one proximal retinula cell 
( PRCS ) occurring between distal retinula cells. Arrows indicate four cone cell roots; D; 视 杆 基 半 部 由 4 个 近 端 视网膜 细胞 (PRC5 - PRC8 ) 的 视 小 
杆 组 成 Proximal part of rhabdom formed by the rhabdomeres of four proximal retinula cells (PRC5 - PRC8). CC: hf% Crystalline cone; DRC; 远 端 视 
网 膜 细 胞 Distal retinula cell; MB: 多 泡 体 Multivesicular body; Mt; 线粒体 Mitochondrion; N: 细胞 核 Nucleus; PRC: 近 端 视网膜 细胞 Proximal 
retinula cell; Rh: 视 杆 Rhabdom; Rhd; 视 小 杆 Rhabdomere; SER: 光 面 内 质 网 Smooth endoplasmic reticulum; V: Æ% Vesicle. 








和 人 视神经 区 域 (图 6: A) 。 在 基 膜 内 侧 , 小 眼 视 网 膜 

细胞 的 轴 突 由 胶 质 细胞 (glial cells) GERREK: 3 讨论 

B) 。 这 些 神 经 胶 质 细 胞 的 细胞 核 位 于 轴 突 之 间 。 

视网膜 细胞 的 轴 突 与 神经 纤维 网 的 二 级 神经 元 的 树 基于 大 双 角 蝎 岭 幼虫 复眼 的 超 微 结 构 观 察 发 
突 连 接 ,形成 突 触 。 在 胶 质 细胞 外 围 还 存在 有 微 气 “，” 现 , 蝎 难 幼 虫 复 眼 属 于 并 列 像 眼 ;小 眼 由 工 个 角膜 、 
管 (图 6: A) 。 1 个 真 晶体 8 个 视网膜 细胞 .1 对 初级 色素 细胞 及 数 
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图 6 大 双 角 蝎 岭 幼虫 小 眼 基 膜 透射 电镜 观察 
Fig. 0 Basal membrane of the larval ommatidia of Dicerapanorpa magna under transmission electron microscope 


As 基 膜 纵 切 , 40 R ZI E AY a R M aot HE At E AP FL (A BB Rik FT AB ) Longitudinal section of the basal membrane. Axons of retinula cells pass 
through the ostiole (shown with arrow) of the basal membrane; B: 视网膜 细胞 的 轴 突 和 二 级 神经 元 的 树 突 被 胶 质 细胞 包 于 Retinula axons and 
dendrites of second-order neurons are surrounded by glial cells. Ax; 轴 突 Axon; BM: 基 膜 Basal membrane; D; WR Dendrite; GC: 胶 质 细胞 Glial 


cell; Mt; 线粒体 Mitochondrion; N: 细胞 核 Nucleus; T: 微 气管 Tracheole. 
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图 7 KIM ERRER E 
Fig. 7 Diagrams of the larval ommatidium of Dicerapanorpa magna 
一 个 小 眼 纵 剖面 和 3 4ST One longitudinal and three transverse profiles through the ommatidium. BM; 基 膜 Basal membrane; C: 角膜 Cornea; 
CC: 晶体 Crystalline cone; DRC: 远 端 视网膜 细胞 Distal retinula cell; N; 细胞 核 Nucleus; PPC: 初级 色素 细胞 Primary pigment cell; PRC: 近 端 
视网膜 细胞 Proximal retinula cell; Rh; 视 杆 Rhabdom; SPC; 次 级 色素 细胞 Secondary pigment cell. 
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个 次 级 色素 细胞 等 组 成 (图 7) ,与 昆虫 典型 复眼 的 
小 上 腿 结 构 基 本 一 致 (Nilsson，1989 ) 。 

在 蝎 瞧 幼虫 小 眼中 ,8 个 视网膜 细胞 分 为 4 个 
远 奖 视网膜 细胞 和 4 个 近 病 视网膜 细胞 ,可 称 为 
“4+4” 式 。 其 中 , 远 端 视网膜 细胞 的 视 小 杆 回 上 延 
伸 包 囊 着 铝 体 的 近 闪 部 分 ,使 小 眼 的 视 杆 末端 呈 漏 
斗 状 。 这 种 视网膜 细胞 排列 方式 以 及 漏斗 状 的 视 杆 
也 存在 于 蝎 蛤 科 的 P. communis Linnaeus ( Paulus, 
1979 ) FU FA 1E I Æ% fG t tS C. dubia ( Chen et al., 
2012a )， 小 He # $h ( Nannochoristidae ) 的 
Nannochorista philpotti ( Tiliyard ) ( Melzer et al., 
1994) VA Ke ie tts WS EL ( Bittacidae ) 的 Bittacus leavipes 
Navás( Suzuki and Nagashima, 1989), KHE, “4 +4” 
式 视 网 膜 细胞 与 漏斗 状 的 视 杆 很 有 可 能 是 长 翅 目 幼 
虫 小 眼 的 主要 特征 。 

与 幼虫 小 眼 的 “4+4” 式 视网膜 细胞 排列 方式 
不 同 , 长 这 目 成 虫 小 眼 的 视网膜 细胞 排列 为 “7 +1” 
式 , 即 7 个 远 问 视网膜 细胞 和 1 个 近 问 视网膜 细胞 
(Wei et al., 2010; Chen et al., 2012b, 2013; Chen 
and Hua, 2016) 。 这 些 成 号 视 网 膜 细胞 形成 的 视 杆 
并 不 包 囊 晶体 的 近 端 部 分 , 而 是 直接 与 品 体 的 末 问 
相连 , 视 杆 呈 棱 状 。 也 就 是 说 ,长 翅 目 成 虫 与 幼虫 的 
小 眼 在 视网膜 细胞 的 排列 方式 和 视 杆 的 结构 组 成 上 
存在 明显 差异 。 为 外 ,从 发 育 上 看 ,长 刀 目 幼虫 复眼 
在 师 期 退化 ,而 成 虫 复 眼 由 幼虫 复眼 残 基 附近 的 从 
家 芽 发 育 而 来 ( Rottmar，1966) 。 因 此 我 们 认为 ,长 
却 目 幼虫 复眼 与 成 虫 复 眼 可 能 不 是 同 源 关 和 官 。 

长 翅 目 幼虫 小 眼 视 网 膜 细胞 的 “4 +4 ”排列 方 
sh HE I F HE i H (Blattodea ) ( Mishra and Meyer- 
Rochow, 2008 ) All 15 WE H ( Odonata ) ( Horridge, 
1969) 。 一 些 原 始 的 衣 鱼 目 (Zygentoma ) 小 眼 的 7 个 
视网膜 细胞 也 存在 类 似 的 分 层 现象 (Elofsson， 
1970) 。 长 翅 目 幼虫 小 眼 的 漏斗 状 视 杆 也 广泛 存在 
于 低 等 昆虫 和 许多 渐变 态 类 昆虫 中 ,例如 衣 鱼 目 
(Elofsson, 1970) 、 #4 H ( Isoptera ) ( Horridge and 
Giddings, 1971) #77 77 42 H (Phasmatodea ) ( Meyer- 
Rochow and Keskinen 2003 ) 中 , 视 杆 的 漏斗 状 结构 
通常 由 3 或 4 个 视网膜 细胞 的 视 小 杆 包 囊 唱 体形 
Wo Æ E ik H HJ PH Oe WE Periplaneta americana 
(Snyder and Horridge, 1972; Butler, 1973 ) FH A8 H 
( Orthoptera) HJ KHE Locusta migratoria ( Wilson et al., 
1978 ) Ht, |S BS AY Fr A 000 P R 2 E KS 0 7) AB Be 
A nals ,形成 视 杆 的 漏斗 状 部 分 。 另 外 ,长 翅 目 幼虫 
复眼 的 豚 胎 发 育 过 程 也 与 渐变 态 类 昆虫 复眼 的 发 育 



























































基本 相同 ( Ando and Suzuki, 1977)。 由 此 可 见 , 长 
翅 目 幼虫 复眼 无 论 从 结构 上 还 是 从 发 育 上 ,者 与 潭 
变态 类 昆虫 复眼 极为 相似 。 文 序 学 人 研究 表明 ,长 对 
目 是 全 变态 类 昆虫 最 基部 的 分 文 之 一 ,是 联系 全 变 
态 关 与 渐变 态 类 昆虫 的 重要 纽 市 (Byers and 
Thornhill, 1983; Grimaldi and Engel, 2005), 。 我 们 
推测 ,长 邓 目 幼虫 复眼 与 渐变 态 类 昆虫 复眼 可 能 存 
在 同 源 关 系 。 

化 石 记录 表明 ,全 变态 类 昆虫 出 现在 渐变 态 类 
昆虫 之 后 ,很 可 能 是 由 古老 的 渐变 态 类 昆虫 演化 而 
HEH) (Kristensen, 1999) , 帮 长 翅 目 幼虫 特有 的 复眼 
很 可 能 是 全 变态 类 昆虫 的 祖 征 。 由 于 绝 大 多 数 全 变 
态 类 幼虫 没有 复眼 ,而 是 具有 1 ~7 个 侧 单 眼 
(Gilbert, 1994) ,这 些 侧 单眼 在 豚 胎 发 育 上 与 渐变 
态 类 昆虫 耕 虫 复眼 和 长 翅 目 幼虫 复眼 极为 相似 
(Roonwal, 1937; Ando and Suzuki, 1977; Friedrich, 
2003) WR AR th 3 i Ba) He IR A a A 
ÉE— BL ( Rottmar, 1966) ,由 此 推测 ,全 变态 类 幼 
虫 的 侧 单眼 很 有 可 能 起 源 于 复眼 ,是 由 复眼 的 小 眼 
经 党 化 形成 的 。 
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